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Zur Entwicklungsgeschichte von

Plantago media

Von

Dr. Karl Schnarf

(M!( 4 Textfigwreii)

(Vorgelegt in der Sitzung am 13. Dezember 1917)

Als ich mich entschloß, wenigstens an einer Art die

Samenentwicklung dev Planfagiiiaceae kennen zu lernen, waren

es zwei Fragen, die ich einer Beantwortung zuzuführen hoffte.

Zunächst hatte Nawaschin in einer F'ußnote seiner Arbeit

(23) bemerkt, daß sein Schüler E. Aschkenasi bei einigen

Plantago -Arten Chalazogamie beobachtet habe. Diese Angabe

verlangte ohne Zweifel eine Nachuntersuchung. Ferner schien

es mir von Wert, die ersten Schritte der Endospermbildung

in einwandfreier Weise festzustellen, da ich der Ansicht bin,

daß gerade diese von besonderem sj'-stematischen Interesse

sind. Daß in dieser Hinsicht unsere Kenntnisse von der

Samenentwicklung der Plantagifiaceae eine Lücke aufweisen,

wird übrigens auch von Frau Jacobsson-Stiasny(15, p. 70)

hervorgehoben.

Der Bericht über meine Beobachtungen bei Plantago

media wird nun dadurch sehr vereinfacht, daß in jüngster

Zeit Rößler (25) bei Plantago major Porogamie nachgewiesen

hat. Ich brauche also im wesentlichen nur die zweite Frage

eingehender zu behandeln.

Die Entwicklung der Samenanlage von Plantago media

vollzieht sich in den jüngsten Stadien völlig in normaler und

für die Mehrzahl der Sympetalen typischen Weise. In dem
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kleinen Nucellus ist frühzeitig die einzige Archesporzelle zu

erkennen. Das gelegentliche Auftreten von zwei Archespur-

zellen wie es bei verschiedenen Tubifloren gelegentlich

festgestellt wurde, so bei Pedicularis (Lundquist, 19),

Latliraea (Schmi d, 28), Laminm (Strasburger. 33;, Galeopsis

(Schnarf, 29), Christisonia (Worsdell, 37) — konnte bei P.

weder von mir noch von Jönsson (16), der die jüngsten

Stadien bei F. major untersuchte, beobachtet werden. Der

Nucellus, der im wesentlichen nur aus der Archesporzelle

und einer umhüllenden Epidermis besteht, wird bald von dem

einzigen mächtigen Integument umwachsen. Die Archespor-

zelle teilt sich zweimal und von den vier so entstandenen

Zellen wird die unterste zum Embryosack. Eine Ausnahme

ist \'on mir nicht beobachtet worden.'

Die Samenanlage mit dem achtkernigen Embryosacke

bietet ebenfalls wenig besonderes (Fig. 1 a). Auffallend ist

nur die Mächtigkeit des Integumentes und vor allem die

außerordentlich lange Mikropyle. Es liegt also bei P. media

dasselbe Verhalten vor, wie es Balicka-Iwanowska für die

von ihr untersuchten Arten angibt: y. . . le sac embryonnaire

se trouve assez profondement englobe dans le tissu en-

vironnant, par consequent l'ouverture micropylienne est d'une

longueur considerable.« Der völlig ausgebildete achtkernige

Embryosack ist ganz und gar normal. An seiner Basis liegen

die drei Antipoden, die noch ziemlich lange nachweisbar sind,

ohne daß sie je ein Air/.e'\chep für eine erhöhte Betätigung

erkennen lassen. Der Eiapparat bietet den gewöhnlichen

Anblick; knapp unter ihm liegen die beiden Polkerne oder

deren Verschmelzungsprodukt. Der Embryosack grenzt zu

dieser Zeit direkt an die hinenlage des hitegumentes, welche

in sehr deutlicher Weise als sogenanntes Tapetum oder

i Für die Tiihinoreii sclieiiit es im allgemeinen typisch zu sein, dal.l

die unterste Makrospore zum Embryosack wird. .\us der Literatur sind mir

nur folgende Ausnahmen bekannt: Trapella (Oliver), AvüeitHia (Treub)

und Byhlis (Lang). Die Zugehörigkeit von Byblis v.w den Tubitloren ist

wohl überhaupt zweifelhaft (vergleiche diesbezüglich Di eis in N'at. Ftlanzen-

fam., Nachtrag 111, p. 135). Die beiden anderen Angaben bedüifen wohl

einer neuerlichen L'ntersuchuag.
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Epithel ausgebildet ist. Die Zellen des letzteren sind plasma

reich und namentlich in der mittleren Höhe des Embryo-

sackes sehr dicht gedrängt (Fig. 1 h). Gegen die Mikropyle

zu werden ihre Membranen ohne IJbergangsregion sehr dick

und stark lichtbrechend. Im Gegensatz zu den übrigen

Zellen des Tapetums schließen sie frühzeitig mit dem

.; b

Fig. I.

n Samenanlage iin Längsschnitt, sciiematisieit. /' Embiyosack vor

der Vereinigung der Polkeinc und das angrenzende Integument-

tapetum. c Embryosack während des zweiten Teilungssclirittes des

Endosperms. (a schwach vergrößert, b und c gezeichnet mit I.eitz.

hom. Imm. ^'j-^a u. Zeichenokular und dann auf zwei Drittel ver-

kleinert.

Wachstum ab. Nachdem Van Tieghem (35) sehr häufig eine

Gruppe verholzter Zellen an der Basis des Embryosackes

eine sogenannte Hypostase - gefunden und auch derselbe

.Autor vereinzelt solche Gruppen oberhalb des Embryosackes

- eine Epistase —beobachtet hat und ich selber auch eine

solche Epistase hei GaU'opsis- Arten festgestellt habe, lag es

nahe, auch bei Plaiitago eine Verholzung dieser Tapetum-

region zu \ermuten. Jedocli ergaben die betreffenden Zellen
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keinerlei X'erholzung. Balicka-Iwanows ka hat eine Gruppe

derartiger Zellen auch bei anderen Arten —besonders aus-

geprägjt bei P. maritima - beobachtet und sagt von ihnen:

»Elies Sunt riches en continu et munies de membranes

epaissies et gelifiees de bonne heure.«

in Rücksicht auf die oben angeführte Angabe Nawasch in 's

trachtete ich mir Klarheit über den Verlauf des Pollenschlauches

zu verschaffen. Ich kann die Beobachtung Rößler's, der bei

P. major zweifellose Porogamie feststellte, für P. media nur

völlig bestätigen, wenn es auch nicht leicht ist, hier den

Fig. 2.

a Kmbryosack nach der Befruchtung, yuerschnitt in der Höhe der

oberen Endospermkammer; die vier eben durch die Teilung ent-

standenen Endospermzellen umgeben die Eizelle, b Querschnitt durcli

denselben Embryosack in der Höhe der unteren Endospermkommer.

(Vergrößerung wie bei Fig. 1 , b und (".)

Weg des Pollenschlauches zu verfolgen. Am leichtesten

gelingt es, ihn in der Nähe des Mikrop3i'leneinganges zu sehen.

Ihn im Mikropylenkanal selbst festzustellen, ist am besten

bei weiter vorgeschrittenen Stadien möglich, die bereits das

Auswachsen der oberen Haustorien zeigen. Zu dieser Zeit

scheint der l^oUenschlauch etwas aufgequollen und daher

leichter sichtbar zu sein, eine Beobachtung, die ich auch bei

verschiedenen Labiaten und in entsprechenden Stadien von

Hypericum machen konnte. Von einer bildlichen Darstellung

des Pollenschlauchverlaufes bei P. incüiu glaube ich unter

Hinweis auf Rößler's Arbeit absehen zu können. Wie

dieser Autor wohl rnit Recht vermutet, ist die \on Nawaschin
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angetührte Beobachtung Aschkenasi's auf eine iMißdeutung

von Haustorialschläuchen zurückzuführen und daher Plantago

aus der Liste derjenigen Pflanzen zu streichen, bei denen

Chalazogamie vorkommt.

Die ersten Endospermteilungen seien im folgenden

an der Hand einiger Abbildungen besprochen. Fig. 1 c zeigt

den zweiten Teilungsschritt des Endosperms. Durch die erste

Flg. 3.

a Jugendliches Endospennstadium, von den vier Endospcinizellen der

oberen Kammer liegen zwei im Schnitte, zwischen ihnen die Eizelle,

die untere Kammer enthält zwei große Kerne, h Samenanlage in

einem weiter vorgeschrittenen Stadium ; Endosperm (schräg gestrichelt)

umgibt den Embryo; das untere Haustorium hat einen mächtigen

lateralen Ast gestrichen; von den vier oberen Haustorien sind nur

zwei dargestellt; schematisch, {a vergrößert wie Fig. 1, h und c;

b schwach vergrößert.)

'J'eilung des primären Endospermkernes sind offenbai" zwei

ungleichgroße, übereinanderliegende Kammern gebildet worden.

In jeder derselben ist der Kern in Teilung getreten. Die

untere Spindel steht vertikal (ob immer?), während die obere

quer gestellt ist. Über dieser finden wir die noch ungeteilte

Eizelle, die sehr deutlich die seitliche Anheftung erkennen

läßt, eine Synergide die andere, beim Befruchtungs Vorgang

desorganisierte, liegt im Nachbarschnitte - und ein Stück

des Pollenschlauches. Die Lage dieses Stückes ist übrigens
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ein weiterer P)elc<; tür die Feststellung, daß hei P. media

Prtrogamie iierrscht.

Ein Vergleich der Fig. 1 c mit Fig. oa sagt uns, daß es

in der unteren F\ammer bei der Kernteilung zu keiner Wand-

hildung koniint. Die untere Kammer wird zu einer großen,

zweikernigon Zelle, der basalen Endospermzelle«, die bei

verschiedenen Tubiflorentamilien aultritt, und bildet die Anlage

des unteren Haustodums. Dieses wird somit schon bei der

ersten Kndospermteilung angelegt. Seine beiden Kerne zeigen

schon jetzt (Fig. ^^a) eine deutliche Vergrößerung und eine

auffallende Vermehrung ihrer Nucleolarsubstanz gegenüber den

übrigen Endosparmkernen.

In der oberen Endospermkammer kommt es dagegen

zur Zellteilung. Hier wird, wie sich aus der Spindelstellung

(Fig. ] c) ergibt, zunächst eine Längswand gebildet. Die sich

daran schließende Teilung zeigt Fig. 2 a an einem Querschnitt

in der Höhe der oberen Endospermkammer. Es werden

wieder Längswände senkrecht zur ersten Längswand gebildet.

In der Mitte dieser vier Endospermzellen ist die Eizelle zu

sehen. Die Verhältnisse der unteren Kammer zeigt der Quer-

schnitt in Fig. 2 b.

Nach diesem Teilungsschritte besteht somit das Endo-

spcrin aus der großen, zweikernigen basalen Endospermzelle

und über dieser aus \ ier nebeneinander liegenden, kleineren

Fndospermzellen, zwischen die sich die befruchtete, aber

noch imgeteilte Eizelle eindi'ängt. Einem solchen Stadium ist

dei- in l""ig. :'>c/ dargestellte .Schnitt entnommen, der zwei \'on

den vier oberen Endospermzellen enthält.

Bevor die weitere Entwicklung von /'. media besprochen

wird, seien die spärlichen Angaben aus der Literatur über

die Endospermbildung der Plantaginaceen angeführt. H(»f-

mcister (11, S. ü2o) berichtet über P. laiiceolata: »Nach der

.\nkunft des Pollenschlauchendcs an der .Außenfläche des

Embryosackscheitels, welche sehr bald nach Bestäubung der

Narben erfolgt, wird der Embryosack nach N'erschwinden

seines primären Kernes durch eine Querwand .... in zwei

Tochterzellen geteilt. Dieser Teilung folgt sehr bald eine

neue Teilung derjenigen bejden Tochterzellen, welche das
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mikropyläre Ende des Embryosackes ausfüllt, durch eine auf

der vorher entstandenen rechtwinkeligen, in Beziehung auf

das gebogene mikropyläre Ende des Sackes ebenfalls quere

Wand.^< Nach dieser Angabe und der dazu gehörenden

Abbildung verläuft also der Anfang der Endospermbildung

fast genau so wie bei P. media. Der geringfi^igige Unterschied

betrifft nur das seitwärts abgebogene, mikropyläre Ende des

Embryosackes. Über die Kerne der unteren Kammer erwähnt

Hofmeister nichts, dessen lJ)arstellung recht gut mit den

Abbildungen bei Buscalioni (4, Tafel I, Fig. 2 und 6) über-

einstimmt.

In der Folge teilen sich bei /-•. media zunächst die vier

oberen Zellen unter Ausbildung von Querwänden. Die weiteren

Teilungen erzeugen einen kugeligen Endospermkörper, der

den sehr langsam wachsenden Embryo umschließt. Erst wenn
der Endospermkörper aus einer Anzahl von Zellen (wahr-

scheinlich 16) besteht, wachsen die vier obersten, der Mikro-

pylc zugewendeten Endospermzellen zu je einem langen,

schlauchförmigen Haustorium aus. Das obere, aus vier selb-

ständigen .Schläuchen bestehende Haustorium ist somit on-

togenetisch jünger als das untere Haustorium, das schon

bei der ersten Endospermteilung abgegliedert wird.

Über die weitere Ausbildung der Haustorien glaube ich

mich kurz fassen zu können. Wie Fig. 'db zeigt, schließt sich

an den kugeligen, von einem wohlentwickelten Integument-

tapetum umgebenen Endospermkörper nach unten hin das

mächtige untere Haustorium an, das einen kräftigen, lateralen

Ast gegen den Funiculus zu getrieben hat. In diesen Ast

sind die beiden mächtigen hypertrophierten Kerne und die

Hauptmasse des Protoplasmas hineingewandert. Das obere

1 laustorium besteht aus vier isolierten Schläuchen in der

schematisierten Fig. 3 b sind nur zwei davon dargestellt worden

, die je einen mäch-tigen Kern enthalten. Sie verlaufen

sämtiich annähernd parallel zum Mikropylarkanal. Das Ciewebe

in der Nachbarschaft aller Haustorien ist außerordentlich reich

an Stärke. Die ganze Samenanlage ist in diesem Stadium

sehr stark gekrümmt, uifenbar infcjlge des stärkeren Wachs-
tums des äußeren Teiles des Integumentes. Auf die weiteren

Sitzb. d. mathem.-iKiturw. Kl., .Abt. I, 12ü. ßd. 6ü
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Veränderungen näher einzugehen, kann ich wohl absehen.

Sie bieten wohl kaum etwas besonderes, was nicht schon

bei Bali cka-l wann wska Darstellung gefunden hätte.

Im An.schlusse an meine Beobachtungen bei Plaiiiago

iiu'Jici möchte ich die bei dgn übrigen Tubifloren herrscheiiden

Endospermverhältnisse zum V'ergleiche heranziehen, hisbe-

sondere scheint mir hierbei die Frage von hiteresse: hiwieweit

lassen sich die ersten Teilungsschritte des Endosperms in

der Reihe der Tubifloren homologisieren? Ist ferner die

Endospermbildung bei den Tubifloren oder wenigstens bei

einem Teile derselben einheitlicher Natur? Falls sich die letzte

Frage bejahen läßt, so zwingt dieser Umstand dazu, in der

noch immer etwas strittigen Frage nach der systematischen

Zugehörigkeit der Plantagiiiüceae Stellung zu nehmen. (Vgl.

diesbezüglich: Matt ei 20 und die dort angeführte Literatur.)

Eine vergleichende Entwicklungsgeschichte des PLndö-

sperms der l'ubifloren hat, wie die Untersuchungen Samuels-

sons (27) und der Jacobsson-Stiasny (15) zeigen, mit

der außerordentlichen Schwierigkeit zu kämpfen, daß das

vorliegende Tatsachenmaterial sehr lückenhaft und gewiß

nicht ganz frei von Beobachtungsfehlern ist. Manchen Unter-

suchungen lag ja eine ganz andere Fragestellung zugrunde,

für welche die uns hier interessierenden Merkmale mehr

nebensächlicher Natur waren. Manche gehören einer vvcitci-

zurückliegenden Zeit an, in der die mikroskopische Technik

nicht über die heutigen Hilfsmittel verfügte. Jedoch wäre es

meiner Ansicht nach falsch, die Fülle der Tatsachen, mit

denen uns Hofmeister bekannt gemacht hat, bei einer ver-

!:;leichcnden Entwicklungsgeschichte nicht auszunützen. l>ic

ganze neuere embryologische Literatur zeigt ja, wie in;

wunderungsvvürdig genau und zuverlässig die Angaben dieses

großen ontogenetischen Forschers sind.

Die angedeutete Schwierigkeit, die ein X'ergleich der

entwicklungsgeschichtlichen Merkmale hat, wird durch einen

anderen Umstand meines Erachtens voll aufgewogen. Derartige

Merkmale sind wohl stets als Organisationsmerkmale zu
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betrachten, da sie in sehr hohem Grade den Einwirkungen

äußerer Bedingungen entzogen sind. Sie wirken daher am
i^iberzeugendsten, wenn sie zur Beurteilung der Frage nach

der natürlichen Verwandtschaft herangezogen werden können.

In dem folgenden Vergleich der Entwicklungsgeschichte

des Endosperms beschränke ich mich im wesentlichen auf

die beiden ersten Teilungsschritte des Endosperms. In der

Umgrenzung der Reihe der Tubitloren über den ihr von

V. Wettstein gegebenen Umfang hinauszugehen, habe ich --

wie sich aus dem folgenden von selbst ergeben wird - keinen

Anlaß.

I II III

l-^Ö

®;;

m
(D,

Fig. 4.

//^^

Schematische Darstellung der bei Tubifloren häufig festgestellten

Typen der Endospcrmentwicklung. Nähere Erklärung im Text.

In meiner Untersuchung über die Samenentwicklung der

Labiaten (29) fand ich eine gewisse Mannigfaltigkeit in der

Ausbildung der ersten Endospermstadien. Die von mir be-

obachteten UaupttjApen sind in Fig. 4 schematisch dargestellt

.Vllen gemeinsam ist, dal.i die erste Teilung des primären

Endüspermkernes eine quergestellte Wand liefert, die in der

Figur stärker ausgezogen ist. Typus I ist nun dadurch ge-

kennzeichnet, daß in der oberen und in der unteren Kammer
beim zweiten Teilungsschritte eine Längswand gebildet wird.

Beide Kammern verhalten sich somit — bis auf weiteres

wenigstens - gleich. Diesen Typus fand ich bei Sctitellaria<
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Tj^piis II unterscheidet sich nun von Typus I dadurch, daß in

der unteren Kammer die Ausbildung einer Längswand unter-

bleibt üder wenigstens diese nach kurzer Zeit wieder aufgelöst

wird; es entsteht hier eine zweikernige Zelle, von mir als

basale Kudospcrnizelle bezeichnet -- die sich nicht mehi'

weiter teilt und zum unteren Haustorium wird. Dieser Typus,

den ich bei BruneUa viili^uris, Saluia pratensis und gintinosa

und — noch weiter modifiziert — bei, Galeopsis -Arten be-

obachten konnte, erscheint in leicht verständlicher Weise von

Typus I ableitbar. Das Unterbleiben der Wandbildung und

der weiteren Zellteilung in der unteren Kammer ist im Sinne

der von Schmid (28, p. 280) klar begründeten Theorie als

eine mit Hypertrophie verbundene Hemmungserscheinung

aufzufassen, die durch die günstige Ernährung des unteren

Endes des Embryosackes hervorgerufen wird. Typus III -

von mir bei Stachys silvatica festgestellt unterscheidet

sich von Typus II nur dadurch, daß in der oberen Kammer
statt der Längswand eine Querwand ausgebildet wird. Eine

Ableitung des Typus III von Typus \[ erscheint nun nicht

so leicht verständlich wie die des Typus 11 von Typus I.

Zunächst erscheint es wohl klar, daß wir Typus 111 nur an

Typus II anschließen können; denn die untere Kammer ver-

hält sich bei beiden ganz gleich. Welche Umstände es aber

verständlich machen können, daß in der oberen Kammer
statt einer Längs- eine Querwand ausgebildet wird, darüber

läßt sich kaum ein sicheres Urteil abgeben. Am ehesten

könnte man an eine entwicklungsmechanisch bedingte Beein-

flussung durch die Raumverhältnisse denken. Der mir bekannte

Fall bei Stachys (vgl. 29, p. 42) scheint mir für eine solche

Auffassung zu sprechen. Ich möchte aber auch die von

.Tucl (17) untersuchte Endospermbildung von Hippiiris vul-

garis zum Vergleiche heranziehen. Bei dieser Pflanze, deren

Samenbildung nach .lue! so \iele Übereinstimmung mit der

znlilreicher Sympetalen, und zwar - wie icli noch hinzulugcn

m()Chte speziell zahlreicher Tubifloren aufweist, entwickelt

sich das Endosperm in kurzen Embryosäcken nach Typus I.

»Bald nach der Befruchtung teilt sich der Zentralkern und

dann erfolgt eine Querteilung der großen zentralen Zelle, der
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Muttcrzcllc des Endospcrms, in eine obere zieinlich kurze

und eine längere basale Zelle. . . Wie oben hervorgehoben

wurde, kann die Länge des Embryosackes verschieden sein,

je nachdem die Befruchtung früher oder später eintrat. Die

folgenden Teilungen im P^ndosperm können daher verschieden

ausfallen. In kurzen Embryosäcken folgen jetzt in beiden

Zellen Längsteilungen, und zwar zwei solche Teilungsschritte,

so daß zwei Stockwerke von je vier langen, schlauchförmigen

Zellen gebildet werden (Fig. 31, Taf III). In stärker ver-

längerten Embryosäcken erfolgt aber in der einen Zelle erst

eine zweite Ouerteilung. In einigen Fällen ist es vielleicht

die obere Zelle, die diese Teilung erleidet (Fig. 32, Taf lil).

offenbar kann es aber auch die basale Zelle sein. Jedenfalls

entstehen in diesen Fällen drei Stockwerke von je vier langen

Zellen (Fig. 32 bis 34).« Wir sehen somit, daß hier bei einer

und derselben Pflanze das Endosperm entweder nach Typus 1

sich bildet oder - wahrscheinlich durch die Raumverhältnisse

bedingt —vor dem normalen zweiten Teilungsschritt sich dei'

erste wiederholt. Diese bei Hippiiris festgestellten Verhältnisse

sind vielleicht als ein Analogon anzusehen, welches uns die

Ableitung des Typus III aus II verständlicher macht. In der

Literatur werden aber für gewisse Labiaten noch andere

Vorgänge bei der Bildung des Endosperms beschrieben. So

gibt Sharp (31) für Physostegia virginiana an, daß zuerst

eine Längswand gebildet werde. Daß es sich in diesem Falle

um eine falsche Deutung der Beobachtungen handle, hat

bereits Jacobsson-Stiasny (15, p. 68) vermutet. Auch ich

habe mich (29, p. 36) derselben Ansicht angeschlossen. Wie

dort näher begründet wird, handelt es sich bei Physostegia

wohl sicher um dieselbe Modifikation von Typus II, die ich

bei Galeopsis beobachtet habe und die nur darin besteht,

daß die zweikernige basale Endospermzelle (r= unteres

Haustorium) reduziert ist. Auch Lamlnm, dessen Endosperm-

bildung nach Soltwedel (32) in anderer Weise beschrieben

wird, dürfte demselben Typus folgen (vgl. 29, p. 39).

Über die Scrophulariaceen liegt eine verhältnismäßig große

Zahl von Beobachtungen vor, die wir vor allem Schmid (28i

verdanken. Nach diesem Autor tritt Typus I bei DigiUüis
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Endospermkernes erfolgt in der Mitte des Embryosackes. . .

Nach dieser ersten Querteilung scheinen meist unten und

oben zwei Längsvvände angelegt zu werden...« Typus II

wurde bei Linaria vulgaris und alpina beobachtet (28, p. 192):

»...Auch hier wird nur die obere der zwei ersten Endo-

spermzellen zum Nährgewebe. Es werden zunächst zwei

Längswände, die sich unter rechten Winkeln schneiden, hierauf

in jeder der so entstandenen 4 Zellen wieder Querwände

angelegt...« Den Typus III beschreibt Schmid bei Aiitir-

rhimmi majus (28, p. 195): »Der ersten Querwand folgt eine

zweite im oberen Teil, während der untere ungeteilt bleibt,

doch meist noch eine Kernteilung folgen läßt.« Bei einer

ganzen Reihe von Arten stellte ferner Schmid das. Auftreten

von zwei Querwänden fest, die den Embryosack in drei

Etagen -gliedern, wobei es unentschieden bleibt, welche Quer-

wand zuerst angelegt wurde. Diese Arten sind: Veronica

cliamaedrys und hederifoUa, Eiiphrasia Rosikoviana und

odontites, Alectorolophus hirsutus und minor, Pedicularis

palustris, verticillata, caespitosa, reciitita und tuber osa, Melam-

pyrum silvaticum und Tozzia alpina. Daß auch diese Arten

dem Typus III folgen, möchte ich als wahrscheinlich be-

zeichnen. Für Euphrasia Rostkoviana wurde es übrigens auch

von Wurdinger (38, Taf. 2, Fig. 35) sichergestellt. Nur für

eine einzige Art, nämlich Pedicularis palustris, gibt Schmid

an, daß vermutlich die obere Querwand die zuerst ausgebildete

sei. Doch scheint mir aus seinen Abbildungen (Textfigur 35

und 3(-)j, feiner Taf. XI, Fig. 10) eher darauf geschlossen

wtideii zu können, daß zuerst die untere Querwand gebildet

wird, unter welcher keine Zell-, sondern nur mehr eine Kern-

le-ilung stattfindet. Bei Lathraca Squamaria wurden von

Schmid Typus 11 und 111 beobachtet und dies stimmt mit

den Darstellungen bei Hofmeister (10, 11, 12) und Bernard

(2) überein. Schwerer können mit einem der drei Typen

die Verhältnisse bei Verhascum identifiziert werden. Über

Wrhasaim monlainmi berichtet Schmid (2S, p. 180): »Sobald

die Befruchtung vollzogen ist, wandert der primäre Endo-

spermkern wieder in die Mitte des Embryosackes zurück und

i
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schickt sich sofort zur ersten 'l'eikino an... F^asch nach-

einander entstehen zwei Ouerwände, welche den Embryo-

sack in drei Etagen zerlegen, deren jede alsbald durch zwei

längs verlaufende, genau rechtwinkelig auf einander stehende

'reüungswände in vier Zellen zerfällt.- Ich bin geneigt, diesen

Vorgang der ersten Ausbildung des Endosperms für eine

Modifikation des Typus I zu halten und werde in dieser

.Auffassung durch die oben angeführten Beobachtungen .luul's

an Hipptiris vulgaris bestärkt. Kaum verständlich scheinen

mir aber die Angaben Hofmeister's (11, p. 630) über

Hehcnstreitia deiifata: »Sofort nach seiner (nämlich des

Pollenschlauches) Ankunft beginnt eine starke Längsstreckung

aller Teile des Embryosackes. Seine Mitteigegend schwillt

dabei etwas an. Am oberen Ende dieser bauchigen Erweite-

rung entsteht eine Querwand, welche den Embryosack in

zwei Tochterzellen teilt, in deren unterer sofort neue Teilung

durch Ouerwände erfolgt, entweder hintereinander wiederholt

oder mit Längswänden abwechselnd.« Bezüglich Toyeiiia Deli

bringt Balicka-Iwan owska eine Abbildung (1, Taf. V/Vl,

Fig. 24), welche es wahrscheinlich macht, daß diese Art dem

Typus I folgt.

Aus der Literatur über die Orobauchaceac seien die

Angaben Bernard's (2) über die erste Endospermentwicklung

von Orobanche und Phelipaca angeführt. Dieser Autor be-

schreibt das in seiner Fig. ö auf Taf. VII dargestellte

Stadium des jugendlichen Endosperms von Orobanche fol-

gendermafjen. »L'albumen est forme tout d'abord par deux

cellules superposees, egales ä peu pres, dont la superieure

Reelle qui est le plus pres de l'appareil sexue) se divisera

pour donner l'albumen, tandis que celle qui se trouve du

cote antipodial restera indivise sous forme d'une cellule

uilongee dans la direction du funicule et quelquefois un peu

recourbee (Taf. VII, Fig. 5)... La cellule superieure des

deux premieres cellules d'albumen s'est divisee d"abord en

deux cellules superposees, puis chacune s'est divisee longi-

tudinalement, .donnant ainsi deux series longitudinales de

cellules. '< Somit verläuft der Vorgang der Endospermbildung

von Orobanche nach Typus III, mit dem einen Unterschied,
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daß der Kern der basalen FMidospcnnzcUc un.^cteilt bleibt.

Diese letztere wird nicht zu dem unteren Haustorium, sondern

bildet nach Bernard eine »cellule chalaziale conductricc«.

Bei Phelipaca fand dieser Autor dieselben Verhältnisse. Ich

glaube hervorheben zu dürfen, daß die EndospermbiKluno der

Orobaiichaceae uns zeigt, daß diese Familie von Formen

herzuleiten ist, die ähnlich wie die Hauptmasse der .Scro-

phulariaceen, ein wohl entwickeltes unteres und wahrscheinlich

auch oberes Haustorium besaßen. Denn auch das letztgenannte

findet sich bei Phellpaea nach Bernard in verkümmerter

Ausbildung angedeutet.

Bezüglich der ersten Teilungsschritte des Endosperms

der Gesneraceae sind wir auf sehr spärliche und lückenhafte

Angaben angewiesen. Cook (5) beschreibt nur die zellulare

Ausbildung des Endosperm.s von Rhytidophylhim crenulatum

im allgemeinen; er fand am unteren Ende des Embryosackes

eine breite birnförmige Zelle, deren Entstehung von ihm nicht

ganz sichergestellt wurde; nur schien sie ihm das Ergebnis

einer der ersten Teilungen des Endosperms zu sein. Wenn
ich die Vermutung äußere, daß hier eine Endospermentwicklung

nach Typus II oder III vorliegt, so bestärkt mich darin vor

allem das von der Balicka-Iwanowska (1, Taf. VII/VIIl,

Fig. 39) dargestellte Stadium von Kltigia Notoniana. Dieses

zeigt eine mächtige, zweikernige basale Endospermzelle und

darüber zwei quergestellte Wände. Wenn auch eine Angabe

darüber fehlt, welche davon die ältere sei, so erscheint mir

doch eine Übereinstimmung mit Typus III s«hr wahrscheinlich.

Über die Globulariaceen sind wir durch Billings einiger-

maßen unterrichtet. Dieser berichtet CS, p. 201) über Glohularia

cordifoUa: '^Nach der Befruchtung teilt sich der Endosperm-

kern so, daß ein Kern in der oberen Region des Embryosackes

zurückbleibt, . der andere gegen die Antipodenregion hinab-

wandert. Sobald dieser das untere l^ndc des Tapetums

erreicht hat, bildet sich eine Querwand in der Mitte des

Embryosackes, während die Kerne nochmals eine Teilung

erfahren. Der obere Teil ist da/Ai bestimmt, den Embryo und

das Endüsperm zu tragen, während der untere als Haustorium

dient. Das Endosperm entwickelt sich ziemlich rasch und
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es finden sich bald Kerne nalic der <Jucr\vand, während

andere, vier an der Zahl, auf den vier Seiten der Eizelle zu

liegen kommen.« Diese Darstellung verlangt in einigen Punkten

Aufklärung. Vor allem erscheint es unwahrscheinlich und

allen Erfahrungen widersprechend, daß die zuerst angelegte

Querwand unabhängig vom ersten Ejidospermteilungsschritte

entstanden sein soll, wie aus der Darstellung bei Billings her-

vorgeht. Viel wahrscheinlicher ist doch, daß die erste Teilung

zur Bildung einer Querwand führt. In der unteren Kammer
unterbleibt dann eine weitere Zellbildung; es erfolgt nur eine

Kernteilung, es entsteht eben dann das bei so vielen Vertretern

der Labiaten, Scrophulariaceen, Plantaginaceen und anderen

Familien auftretende untere Haustorium, das ja auch von

Billings so gewertet wird. Bei der Beschreibung der Vor-

gänge in der oberen Kammer vermissen wir vor allem eine

Angabe, ob hier Kernteilung oder Zellbildung herrscht. Auch

die Abbildungen lassen da im Stich. Aber nach der Art der

Verteilung der gezeichneten Kerne halte ich die letztere für

wahrscheinlicher. Bei Kernteilung ohne Wandbildung liegen

die Kerne so ziemlich gleichmäßig verteilt. In der Abbildung

f).") bei Billings liegen die Kerne in der oberen Kammer in

einer bestimmten Ordnung. Zunächst eine Anzahl angehäuft

unmittelbar oberhalb der Querwand, zwei Kerne paarweise

nebeneinander ein Stück höher und einige —wenn ich recht

sehe — in unmittelbarer Nähe des Eiapparates. Man denke

sich doch nur in einer der Figuren der Scrophulariaceen-

Arbeit von vSchmid hei einem jungen Endospermstadium,

etvN'a von Pedicnlaris oder Vcroiüca oder Lafliraea (28,

Fig. 19, 26, 84, 37, 44 a, 58), die Membranen der Endosperm-

zellen weggelassen und. die Figuren kleiner reproduziert und

man erhält im Wesen dieselbe Verteilung der Endosperm-

kerne wie in der Fig. 55 bei Billings. Ich \crmute also,

daß diesem Autor die Zellgrenzcn in der oberen Endospcrm-

kammer entgangen oder doch nicht so sicher von ihm erkannt

worden sind, daß er sich darüber klar ausgesprochen hätte.

Unterstützt werde ich in dieser Auffassung durch die Angaben

Hofmeister's (11, p. 681) über Globular ia vulgaris, der bei

dieser Art ein mit Heheiistreifia völlig übereinstimmendes



Ö45 K. ^chnait'.

Verhalten feststellte: >^Aiich die Entwicklung des Kndosperms

und des Embryos weicht niii- in wenigen Punkten \on jenei-

(Heheiisfreiiia) ab. Es wird auch hier die oberste, die Keim-

bläschen einschließende Zelle des HjTdosperms durch eine

Längswand geteilt, an die angeschmiegt das zum Embryonal-

schlauch auswachsende, befruchtete untere Keimbläschen zum
Endosperm herabwächst. Das untere Ende des E.mbryosackes

bleibt völlig zellenleer, auch die beiden untersten Zellenpaare

des Endosperms vermehren sich nicht weiter, strecken sich

aber dafür ganz ungewöhnlich in die Länge, namentlich das

unterste.« Nach den Beobachtungen beider Autoren, die sich

meiner Ansicht nach gegenseitig ergänzen Hofmeister

hat den Inhalt der basalen P'.ndospermzelle, Billings die

Abgrenzung der Zellen nicht erkannt
. , zu schließen, dürfte

auch Globularia eine Endospermentvvicklung nach Typus 11

oder IM besitzen.

Über die kleinen Familien der Peclaliaceac imd Martyuia-

ceae scheinen keine Beobachtungen betreffend die erste Ent-

wicklung des Endosperms vorzuliegen. Hofmeister (9, p. 41)

sagt wohl, daß Martynia diaudra »mit dem Entwicklungsgang

des Embryos auf das genaueste mit Bartonia übereinstimmt«.

Daraus lassen sich wohl kaum irgendwelche Schlüsse aul" die

Endospermbildung ziehen. Ich möchte aber darauf hinweisen,

daß die Fig. 42 und 43 der Arbeit von Balicka-Iwanowska,

die jugendliche Endospermstadien von Martynia hicolnr zum

Gegenstand haben, und ebenso Fig. 44 derselben Autorin,

die sich auf Cerafofheka biloba bezieht, auffallend an be-

stimmte Labiaten erinnert. Namentlich mahnt die Anordnung

der Endospermzellen in Fig. 42 und 44 sehr an entsprechende

Stadien von ScufeJlaria, die dem Typus I folgt. Die Arbeit

von Oliver (24) über Trapella enthält keine Angaben über

die Anlage des Endosperms. Über die haustoriellen Verhältnisse

hat meines Erachtens Jacobsson-Stiasny eine zutreffende

Umdeutung gebracht.

Die Mitteilungen, die Billings (3, p. 287) über die

Myoporaceac gebracht hat, gewähren keinen Einblick übei-

die Art der pjidospermentwicklung; sie gestatten nicht einmal

eine Entscheidung darüber, ob sie nuclear oder zellular vor
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sich geht. Samuel sson (27, p. 147) vermutet, daß sich bei

dieser Familie das Endosperm durch sukzessive Zellteilung

bildet, »obgleich dies nicht aus den bisherigen Untersuchungen

hervorgeht und die mitgeteilten P'iguren sogar das Gegenteil

juideuten können-.

Über die Lentibulariac^en liegen sehr widersprechende

Angaben vor. Die Angaben von Merz (22) über llriciilaria

und Phigmatla und von Lang (18) über Byhlis und Polypom-

pholyx lassen auf eine nucleare Endospermbildung schließen.

Dagegen führt Samuelsson (27, p. 138) Beobachtungen von

Dr. Th. Halle, die meines Wissens seither nicht ausführlich

veröffentlicht wurden, über Pinguicii/a vulgaris und eigene

über ütriciüaria minor an, wonach bei diesen Arten Endo-

spermzellbildung stattfindet. Pinguictila gehört nach Samuels-

son (27, p. 143) unter diejenigen Pflanzen, bei denen »nach

der Entstehung der ersten Querwand in jeder Zelle zwei

gegeneinander rechtwinkelige Wände sich bilden«, also wahr-

scheinlich dem Typus I folgen, wie weniger aus diesem

Wortlaut, als vielmehr aus den angeführten Beispielen her-

vorgeht. Utriciilaria wird dagegen von demselben Autor zu

denjenigen Pflanzen gerechnet, bei welchen zunächst zwei

Querwände gebildet werden und nur die mittelste so gebildete

Zelle das eigentliche Endosperm liefert, wogegen die beiden

anderen zu Haustorien werden. Uiriailaria würde demnach

dieselbe Endospermbildung zeigen, wie sie .Schmid bei einer

ganzen Anzahl von Scrophulariaceen beobachtet hat, eine

Bildungsweise, die ich früher unter gewissen Kautelen zum
Typus in gerechnet habe. Ich bin geneigt, diese Angaben

Samuelsson's, der offenbar diesen hier in Frage stehenden

Merkmalen besondere Aufmerksamkeit zuwandte, obwohl kein

vollständiges Beweismaterial veröffentlicht wurde, für zu-

verlässiger halten als die unklaren .Angaben von Merz und

Lang. Diese .Angaben Samuelsson's fanden in jüngster Zeit

wenigstens insofern eine Bestätigung, als Merl (21, p. 181

1

bei Gerilisea - nach seinen Figuren zu schließen ein

zellulares Endosperm feststellte. Über die .Art der Endo-

spermbildung sagt er nur: »Die eigentliche Endospermbildung

vollzieht sich vorwiegend im mittleren Teile des Embryo-
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sackcs, während sicli d\c beiden Knden zu Haustorien um-

bilden.«.^

Über die ersten Kndospernistadien der Verbenaceen liefen

sehr wenige Angaben vi)r. Hofmeister (12, p. 140) hebt

bezüglich Veihcua officwalis nur im allgemeinen die Über-

einstimmung mit Heben s frei liu herv<<i. Auch Treub bringt

keine genauen Angaben über die Kndosperment Wicklung von

Avicennia. Doch erinnert seine Figur (34, Taf, XIV, Fig. lü)

deutlich an Typus III.

Die Mitteilungen Ho f me i s t e r 's über Catalpa syringaefolia

(1 1, p. 633) enthalten nichts, was uns über die Entstehung des

Endosperms derBignoniaceen aufklären könnte. Ebenso beziehen

sich die Angaben desselben Autors über die Acanthaceen

nicht auf die uns hier interessierenden Entwicklungszustände.

Die Boraginaceen weisen neben Formen, welche nucleares

Endosperm haben wie Symphytiim (Hegelmaier 8, p. 561 ff.)

oder Borago (Guignard 7, p. 206 ff.), auch solche auf,

welche ein zellulares Endosperm besitzen. Das letztere wurde

von Rosanoff (26) bei Heliotropmnt und Tiaridium fest-

gestellt und auch Guignard 's Untersuchung (7, p. 211) be-

stätigt diese Sonderstellung der Heliotropioideen. Die allerersten

Entwicklungsstadien sind jedoch nicht bekannt.

Bezüglich der Solanaceen hat sich die Annahme Hof-

meister's (10, p. 260), daß die Samen dieser Familie nucleares

Endosperm ausbilden, als unrichtig erwiesen. Nur bei Schiz-

antlms pinnatns fand Samuel sson (27, p. 141) ein solches.

Die in neuerer Zeit untersuchten Arten zeigen zellulares

Endosperm. Die jüngeren Endospermstadien, die Guignard

bei Datnva und Nicoiiana (7) fand, lassen erkennen, daß

zunächst Querwände gebildet werden und daß in den von

ihnen gebildeten Zellen verschieden gestellte Wände entstehen,

deren Richtung ziemlich unregelmäßig verläuft. Immerhin läßt

sich vermuten, daß wir in diesen Endospermen relativ ur-

sprüngliche Bildungen vor uns haben, von welchen die

Endosperme vom Typus I bis 111 mit ihrem fixierten, genau

geregelten Zellteilungsverlauf abgeleitet werden können. Kinc

genügende Stütze für diese Ansicht kann jedoch erst ein

eins'chenderes Studium der Solanaceen liefern.
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Über die Nolanaceen liegt meines Wissens nur eine

einzige kurze Angabe von .Samuelsson (27, p. 137) vor, der

für Nolana prostraf a auf Grund eigener Beobachtungen ein

zellulares Endosperni angibt.

L^ber die Anfänge des Endospernis bei den Hjairo-

phyllaceen sind wir, da uns die Angaben von Billings

darüber im Stiche -lassen, einzig und allein auf Hofmeister

angewiesen. Dieser Autor sagt bezüglich Neinuphila iiisignis

(11, p. 633): »Nach Ankunft des I^llenschlauches an der

Außenfläche der nicht unbeträchtlich verdickten Membran

des Embryosackscheitels erscheint in der anschwellenden

Mitteigegend des Sackes, diese völlig ausfüllend, eine große

Zelle, die Anfangszelle des Endosperms. Die erste der rasch

aufeinander folgenden Teilungen geschieht durch eine Längs-

wand (Fig. 1 7). Das eine Keimbläschen verschwindet früh.

Das andere entwickelt sich langsam zu einem mäßig langen

Embr^^onalschlauch, welcher in das heranwachsende Endospcrm

eindringt. Das zellenleere untere Ende des Embryosackes

schwillt während dieses Vorganges zu einer ziemlich umfang-

reichen Blase an.« Ich glaube, diese Angaben im Zusammen-

hange mit der Fig. 17 bei Hofmeister lassen sich unge-

zwungen dahin umdeuten, ^laß die eiste Endospermteilung

zur Bildung einer Ouerwand führt; die untere Kammer bleibt

ungeteilt und Hofmeister erklärt sie für zellenleer; sie dürfte

aber nichts anderes als das untere, vermutlich zweikernige

Haustorium sein, da ja Hofmeister ihr Anschwellen zu

einer Blase hervorhebt. Die obere Kammer aber teilt sich

durch eine Längswand. Ich glaube somit mit Berechtigung

die Vermutung aussprechen zu können, daß die Endosperm-

bildung von Nemophila nach Typus II vor sich geht.

r)czüglich der Polemoniaceen sind mir nur die Angaben.

\<»n I)illings bekannt. Dieser (3, p. 279) fand bei f^olcinoninni

llaviun. Phlox Diuunuioiull und LcjTlosiphou aiuh'osdcc das

Endospcrm als eine periphere Lage ausgebildet.

Bei der Betrachtung dieses im vorigen kurz zusammen

gefaßten Materials müssen wir zunächst die sehi' große

Lückenhaftigkeit desselben im Auge behalten; denn auch bei

den am besten studierten Familien ist die Zahl der unter-
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suchten Formen sehr gering. Wenn ich im folgenden einige

sich mir aufdrängende Folgerungen ziehe, so beanspruchen

sie nur als em Versuch gewertet zu werden, in einer Anzahl

von Tubifloren-Familien gemeinsame Grundzüge in der Ent-

wicklungsgeschichte des Endosperms festzustellen und dadurch

zur Charakteristik der Tubifloren beizutragen.

Zunächst steht, wie die im vorigen gegebene
Übersicht zeigt, für eine Anzahl von F'amilien die

Einheitlichkeit der Endospermentwicklung fest. Als

ursprünglichsten Typus derselben, möchte ich den als

I bezeichneten betrachten, bei dem durch die erste Zell-

teilung eine Querwand gebildet wird, worauf in jeder

der beiden so entstandenen Kammern eine Längsvvand

•gebildet wird. Als \'on diesem abgeleitet möchte ich die

Entstehungsweise auffassen, bei der auf die erste Querwand

noch eine zweite Querwand (wohl meist in der oberen

Kammer) folgt, worauf erst die Längswände angelegt werden.

Die anderen T^'pen sind als ernährungsphysiologisch

bedingte, abgeleitete Modifikationen zu betrachten. .Sie

sind dadurch gekennzeichnet, daß in der unteren Kammer
keine Zellteilungen, sondern nur eine einzige Kernteilung

erfolgt und daß diese beiden so entstandenen Kerne unter

dem Einfluß reichlicher Nahrungszufuhr von der Chalaza her

hypertrophieren. Die untere Kammer wird so zum unteren

zweikernigen Haustorium. Diese Arten der Endospermbildung

sind vor allem bei den Scrophulariaceen und Labiaten nach-

gewiesen' und werden hier mit großer Zähigkeit festgeliallcn

auch d(jrt, wo die Gestaltung des Embryosackes eher eine

andere Zellleilungsfolge erwarten ließe. Die vdii mir bei

Galeopsis (29, p. 26 ff.) vorgefundenen V'cihältnissc bilden da

ein lehrreiches Beispiel. .Auch bei ilcn ( )|-obanchacceii tntl

die.sc Mnelospermbildiingswcisc deutlich in l'jschcinung, nur

mit dem einen Unterschied, daß in der imlcicn Kaniiiic-i

die Ausgestaltung zu einem Haustorium unterdrückt wird,

ohne daß jedoch dabei eine Rückkehr zum ursprünglichen

1 -Außerhalb der Tubitloren sind mir diese Typen bei llippuris (siehe

p. 936 f) und bei Sempervnnun (.1 acobs^on-Stiasn y, 14, Taf. IF, Fig. 2)

bekannt,
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T\^pLis I Stattfände gevvifS ein schönes Beispiel für das

Dollo'sche Prinzip der Nichtumkehrbarkeit der phylogenetischen

Entwicklung. Die bisher untersuchten Plantaginaceen, deren

Anschlul.) an die Tubifloren bis in die neueste Zeit angezweifelt

wurde, erweisen in ihrer Kndospermentwicklung ebenfalls die

größte Übereinstimmung mit den Labiaten und Scrophu-

lariaceen. Ebenso kann es für die Lentibulariaceen, Gesnera-

ceen, Globulariaceen, Pedaliaceen, Mart3'niaceen und Hydro-

phyllaceen mindestens als wahrscheinlich gelten, daß sie sich

in ihrer Endospermbildung i\ün oben genannten Familien

anschließen, wenn auch nur ganz vereinzelte, meist ältere

Beobachtungen vorliegen. Über die .Anfänge der Endosperm-

bildung der ßignoniaceen und Acanthaceen fehlen Angaben;

jedoch weisen diese F'amilien andere Eigentümlichkeiten auf,

die mit der besprochenen Endospermbildung in Korrelation

zu stehen scheinen, nämlich terminale Haustorien und

]slhmu;>bildung. Ober die Samenentvvicklung der Phryma-

ceen, Myoporaceen und Columelliaceen liegen überhaupt keine

oder doch keine hier verwertbaren Befunde vor. Leider sind

auch die Angaben über diejenigen Familien, die als ursprüng-

liche gelten, nämlich die Polemoniaceen und Solanaceen,

ferner über die Boraginaceen und Nolanaceen sehr dürftig.

Nach der vorliegenden Literatur ist bei den Polemoniaceen

nur nucleai'es Endosperm beobachtet, während bei den

Solanaceen und Boraginaceen teilweise nucleares, teilweise

zellulares und bei den Xolanaceen zellulares Endosperm

festgestellt ist. Soweit für diese Familien zellulares Endosperm

beschrieben ist, fehlen Angaben über die ersten Teilungen

xollkommen. Auf (irund des vorliegenden Tatsachen-

materials läßt sich Norläufig nur eine Anzahl \oii

t'^imilicn. die sich um die Scrophulariaceen uii<l

Labiaten herum gruppieien, als einheitlich in ihrer

E n d o s p e r me n t w i c k 1 u n g charakterisieren. 1 n w i e we i I

dieses Merkmal in den Endospermxerhältnissen der

T^olemoniaceen, Solanaceen, Nolanaceen und Bora-

gin a c e e n s e i n e n A n s c h 1 u ß findet, müssen erst künftige

Forschungen klarstellen.
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